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Zástupci skupiny Archamoebae jsou volně žijící nebo endobiotičtí améboidní bičíkovci nebo 
měňavky. Protože se vyskytují v anoxickém nebo mikrooxickém prostředí, jejich 
mitochondrie jsou značně redukované. Zpočátku se dokonce předpokládalo, že mitochondrie 
postrádají úplně, a proto byly považovány za jedny z nejpůvodnějších eukaryotických 
organismů vůbec. Tato hypotéza byla později vyvrácena a dnes víme, že archaméby náleží 
do říše Amoebozoa a spolu s aerobními hlenkami (Macromycetozoa) a sběrným taxonem 
Variosea vytváří skupinu Conosa. 
Charakteristickým znakem bičíkatých archaméb je poměrně jednoduchý 
mikrotubulární cytoskelet, který se skládá z jednoho bazálního tělíska, ze kterého vychází 
bičík, postranního kořene a mikrotubulárního koše. U bezbičíkatých zástupců byl tento 
cytoskelet zcela redukován.  
V minulosti bylo vytvořeno asi 350 jmen archaméb na druhové úrovni. Popisy druhů 
jsou převážně založeny na morfologických znacích, které jsou ale č sto nedostačující, a proto 
je identita druhů nejistá a je pravděpodobné, že řada druhů bude v budoucnu 
synonymizována. Problémem je také nedostatek sekvenčních dat. 
V našem projektu se nám podařilo výrazně rozšířit dataset DNA sekvencí převážně 
volně žijících archaméb. Na základě kombinace molekulárních a morfologických dat jsme 
popsali 13 nových druhů archaméb. Potvrdili jsme, že rod Rhizomastix patří mezi archaméby 
a že vykazuje nový typ cytoskeletárního uspořádání u této skupiny. Jako první jsme provedli 
multigenovou analýzu této skupiny. Z našich fylogenetických analýz vyplývá, že se 
archaméby rozpadají na čtyři hlavní linie: Entamoebidae, Pelomyxidae, Rhizomastixidae a 
Mastigamoebidae. Ukázali jsme, že rod Mastigella je parafyletický, protože Pelomyxa 
představuje jeho vnitřní větev, a že převážně parazitický rod Entamoeba je sesterský zbytku 
archaméb. Z našich výsledků také vyplývá, že společný předek archaméb byl pravděpodobně 





Members of the group Archamoebae are free-living or endobiotic amoeboid flagellates 
and amoebae. They live in anoxic or microoxic habitats, and their mitochondria have been 
reduced. They were originally thought to lack mitoch ndria and represent one of the earliest 
eukaryotes. However, this hypothesis has been refuted, and now it is evident that 
the Archamoebae belongs to the lineage Conosa within the supergroup Amoebozoa, together 
with aerobic slime molds (Macromycetozoa) and variosean amoebae and flagellates. 
 Relatively simple microtubular cytoskeleton is a characteristic feature 
of Archamoebae. It consists of a single basal body from which a flagellum arises, lateral root, 
and microtubular cone. Cytoskeleton of aflagellated g nera has been completely reduced.
 About 350 species names of Archamoebae have been cr ated so far. However, most 
descriptions were based on inadequate morphological features. The identity of numerous 
species is uncertain, and many of them are likely synonymous. Another problem is a small 
amount of available molecular data. 
During our project, we have substantially improved the dataset of DNA sequences 
of archamoebae. On the basis of molecular and morphological data, we described 13 new 
species. We showed that genus Rhizomastix belongs to Archamoebae and displays a new type 
of the cytoskeletal arrangement within the group. We carried out the first multigene analysis 
of Archamoebae with reasonable taxon sampling. On the basis of our phylogenetic analysis, 
we conclude that Archamoebae splits into four major lineages: Entamoebidae, Pelomyxidae, 
Rhizomastixidae and Mastigamoebidae, the first one being sister to the rest. We showed that 
Pelomyxa forms an internal branch of paraphyletic Mastigella. We suppose that the last 
common ancestor of Archamoebae was free-living, and the parasitism has evolved at least 





1. Úvod a cíle práce 
Archaméby (Archamoebae) jsou malou skupinou anaerobních nebo mikroaerofilních améb 
a améboidních bičíkovců, která náleží do eukaryotické říše Amoebozoa. Archaméby žijí 
endobioticky v trávicím traktu bezobratlých i obratlovců nebo jsou volně žijící a obývají 
organicky bohaté vodní sedimenty. Buňky archaméb postrádají “stacked“ Golgiho aparát, 
plastidy a zprvu se předpokládalo, že nemají ani mitochondrie a peroxisomy. Proto byly 
archaméby považovány za archezoa, tj. za potomky prastarých eukaryotických organismů, 
které se vyvinuly ještě před vznikem těchto organel (Cavalier-Smith 1983). Později byly 
u archaméb objeveny anaerobní deriváty mitochondrie, které ale tuto hypotézu vyvrátily (Gill 
et al. 2007; Tovar et al. 1999). Navíc se začíná uvažovat, že se u archaméb zachovaly také 
peroxisomy (Žárský 2012). Archaméby jsou známy především díky lidskému patogenu 
Entamoeba histolytica, kterým se dlouhodobě zabývá většina studií o archamébách. Naproti 
tomu volně žijícím zástupcům nebyla v minulosti věnována příliš velká pozornost, i přesto, že 
by jejich studium mohlo přispět k pochopení evoluce parazitismu v této skupině. 
Původně se archaméby dělily podle způsobu života na dvě skupiny: na volně žijící 
bičíkaté pelobionty, kam se řadily pelomyxy a mastigaméby, a na endobiotické bezbičíkaté 
entaméby. S příchodem molekulárně-fylogenetických metod bylo ale zjištěno, že vnitřní 
vztahy ve skupině budou patrně složitější, než se ze začátku předpokládalo (Cavalier-Smith et 
al. 2004). Přestože nám první získané sekvence DNA pomohly zhruba nastínit základní 
členění archaméb, podrobnější fylogeneze skupiny zůstávala nadále skryta. Důvodem, proč 
se situace příliš nezlepšovala, bylo, že ve středu zájmu zůstaly opět hlavně parazitické 
entaméby (Silberman et al. 1999). Sekvenční data z volně žijících zástupců nadále chyběla, 
a proto byl fylogenetický strom značně nevyvážený a neměl příliš velkou informativní 
hodnotu. Později sice výrazně vzrostlo procento známých DNA sekvencí také dalších 
archaméb (Edgcomb et al. 2002), doposud ale stále existují rody, ze kterých DNA data chybí 
nebo jsou jen ojedinělá. Mezi takové případy patří rody Endamoeba, Tricholimax 
a Mastigina, které byly dlouhou dobu, nebo stále jsou, řazeny mezi archaméby pouze 
na základě morfologické podobnosti, ale jinak zůstávají prakticky neprobádané. Konkrétně 
na rod Rhizomastix byla zaměřena výraznější pozornost až poměrně nedávno (Cepicka 2011; 
Ptáčková et al. 2013; Zadrobílková et al. 2015b). Dalším příkladem je rod Mastigella, 
k němuž, jak se později ukázalo, byla přiřazena sekvence DNA patřící jinému organismu 
(Ptáčková et al. 2013). Záhadou dlouhou dobu zůstával také druh Mastigamoeba invertens, 




dojem, že archaméby nejsou monofyletické (Bolivar et al. 2001; Edgcomb et al. 2002). 
Později se ale ukázalo, že se vůbec nejedná o archamébu a organismus byl přejmenován 
na Breviata anathema (Walker et al. 2006).  
Pokud pomineme skutečnost, že z většiny výše zmíněných málo prostudovaných rodů 
jsou k dispozici pouze omezená sekvenční data, s přibývajícím počtem fylogenetických 
analýz se začíná vynořovat další problém. Pro rekonstrukci fylogeneze zůstává obecně 
nejpoužívanějším markrem sekvence genu pro molekulu RNA malé ribosomální podjednotky 
(SSU rDNA). U archaméb se také používá sekvence genu pro aktin (Fahrni et al. 2003; 
Zadrobílková et al. 2015a, b). Je však evidentní, že fylogenetické stromy založené pouze 
na těchto dvou genech nejsou schopné vyřešit příbuzenské vztahy mezi hlavními liniemi 
archaméb a roste potřeba získat alespoň z některých zástupců potřebná data, která by 
umožnila provést vícegenovou analýzu. 
 Kromě nedostatku sekvenč ích dat, pomocí kterých by mohl být vytvořen kvalitní 
fylogenetický strom, který by co nejpřesněji mapoval evoluci archaméb, zde existuje ještě 
další problém. V průběhu dvacátého století bylo formálně popsáno velké množství druhů, 
které však byly obvykle charakterizovány na základě málo přesvědčivých znaků, jako je tvar 
buňky nebo počet a pozice kontraktilních vakuol. Vzhledem k tomu, že jsou popisy navíc 
často neúplné, existence těchto druhů zůstává otázkou (Bernard et al. 2000). Hlavním 
problémem při definování druhů byla neschopnost autorů dlouhodobě kultivovat jednotlivé 
izoláty a zachytit jejich morfologickou variabilitu. Je tak velmi pravděpodobné, že některé 
popsané druhy ve skutečnosti představují pouze vývojová stádia nebo morfologické varianty 
druhu jiného. 
Při prvotním plánování projektu se zdály být naše cíl poměrně jasné. Během jejich 
plnění jsme především chtěli eliminovat výše zmíněné nedostatky a rozšířit dostupná data 
o skupině Archamoebae. V průběhu času jsme ale zjistili, že ne všechny cíle jsou snadno 
dosažitelné. 
 
Cíle dizertační práce: 
1. Získat a dlouhodobě kultivovat nové izoláty především volně žijících, ale i endobiotických 
zástupců archaméb. 
2. Získané izoláty porovnat s již popsanými druhy, případně popsat druhy nové.  
3. Pomocí molekulárních markerů co nejpřesněji zrekonstruovat fylogenetické vztahy v rámci 
archaméb a pokusit se zmapovat evoluci parazitismu uvnitř této skupiny. 




2. Stavba buňky archaméb 
Archaméby jsou améby nebo amébovití bičíkovci, kteří se pohybují jak pomocí pseudopodií, 
tak díky bičíku. Pseudopodie jsou eruptivní a jejich tvar je poměrně variabilní. Nejčastěji 
se ale vytváří prstovité lobopodie a někdy také krátké a tenké filopodie. K pohybu buňky 
a jejímu přichycení k povrchu výrazně přispívá uroid, který se formuje na zadním konci 
buňky a může mít cibulovitý nebo klkovitý tvar, vytvářet krátké tenké výběžky nebo mít tvar 
dlouhého vlákna. U některých druhů je snadno odlišitelná vnější hyalinní vrstva ektoplasmy 
od vnitřní zrnité endoplasmy, která obsahuje důležité organely a vakuoly (viz Brugerolle 
a Patterson 2000).  
 
2. 1 Bičíky a mikrotubulární cytoskelet 
Počet bičíků se může u jednotlivých skupin archaméb lišit, nicméně obecně lze říci, že zde 
převládají rody, pro které jsou typické buňky s jedním bičíkem (Mastigamoeba, Mastigella, 
Mastigina, Rhizomastix, Tricholimax). Jedná se převážně o volně žijící zástupce. Naproti 
tomu u parazitických rodů Entamoeba, Endamoeba, Endolimax a Iodamoeba došlo 
pravděpodobně důsledkem jejich způsobu života k sekundární ztrátě jak bičíku, tak 
přidruženého vnitřního cytoskeletu (Ptáčková et al. 2013). Opačným směrem se ubíraly 
některé druhy rodu Pelomyxa, u kterých se naopak bičíky zmnožily a jejich buňky jich mohou 
obsahovat desítky až stovky (Chistyakova a Frolov 2011; Frolov et al. 2005, 2006, 2011). 
Přestože bylo řečeno, že pro rody Mastigella a Rhizomastix je typická přítomnost jediného 
bičíku, buňky typového druhu rodu Mastigella, M. polymastix, mohou obsahovat až čtyři 
bičíky (Frenzel 1897) a u druhu R. biflagellata převládají dvoubičíkaté buňky (Cepicka 2011). 
Naproti tomu rod Pelomyxa zahrnuje druh P. corona, který je nejspíš bezbičíkatý (Frolov 
et al. 2004). Navíc ve skupině Archamoebae existuje velká variabilita forem jednotlivých 
druhů v průběhu životního cyklu a není výjimkou, pokud se např. jinak typicky jednobičíkatý 
druh vyskytuje ve formě améby nebo jeho buňka obsahuje dva bičíky (Chávez et al. 1986; 
Ptáčková et al. 2013; Simpson et al. 1997). 
 Pokud pomineme počet bičíků, kanonické uspořádání bičíkatého aparátu archaméb 
zahrnuje jediné bazální tělísko, ze kterého vychází ven z buňky bičík (jedná se tedy 
o monokinetidu) a směrem dovnitř buňky postranní kořen a mikrotubulární koš neboli konus 
(Brugerolle 1982; Simpson et al. 1997; Walker et al. 2001). Cytoskelet mnohobičíkatých 
zástupců rodu Pelomyxa se skládá z více samostatných monokinetid (Frolov et al. 2005; 




a jádra je důležitým diagnostickým znakem. U rodů Mastigamoeba a Tricholimax je konus 
asociovaný s jadernou membránou (Brugerolle 1982; Chistyakova et al. 2012; Frenzel 1897; 
Simpson et al. 1997; Walker et al. 2001), zatímco v případě rodu Mastigella spojení mezi 
mikrotubulárním košem a jádrem chybí a obě struktury jsou od sebe v buňce poměrně 
vzdáleny (Goldschmidt 1907; Walker et al. 2001). 
 Pro rod Mastigamoeba platí, že zde existují dva typy uspořádání mastigontu, která 
korelují s fylogenezí. Pro skupinu Mastigamoebidae A je typické, že mikrotubuly koše 
vycházejí ze stran bazálního tělíska, přechodová zóna bičíku je dlouhá a může obsahovat 
denzní sloupek. Naproti tomu zástupcům skupiny Mastigamoebidae B odstupuje 
mikrotubulární koš podélně z blízkosti báze bazálního tělíska, přechodová zóna bičíku je 
krátká a neobsahuje žádné další elementy (Pánek et al., in press). 
Uspořádání bičíkatého aparátu rodu Pelomyxa je variabilní, ale jeho základní typy lze 
také rozdělit do dvou hlavních skupin. Pro první je typické dlouhé bazální tělísko (např. 
P. gruberi, P. flava) (Frolov et al. 2006, 2011) a druhá skupina je charakteristická krátkým 
bazálním tělískem a náhodným vnitřním uspořádáním bičíku (např. P. binucleata, 
P. palustris, P. stagnalis) (Chistyakova a Frolov 2011; Frolov et al. 2005, 2007). Dále zde 
existuje nejméně jedna přechodná forma reprezentovaná druhem P. paradoxa (Chistyakova 
et al. 2014). Ať už buňky obsahují desítky nebo stovky bičíků, z každého bazálního tělíska 
bičíku vychází vlastní mikrotubulární koš. 
Zdaleka ne všechny rody archaméb jsou dopodrobna prostudovány natolik, abychom 
znali přesné vnitřní uspořádání jejich buňky. Na příklad rod Rhizomastix, jehož první studie 
ultrastruktury byla publikována teprve v roce 2013 (Ptáčková et al. 2013), byl do této skupiny 
zprvu zařazen pouze na základě podobnosti morfologie buněk a jádra (Cepicka 2011). 
Dlouhou dobu tedy nebylo možné blíže specifikovat rhizostyl, který je pro tento rod typický. 
Na základě pozorování ve světelném mikroskopu bylo pouze možné tvrdit, že se jedná 
o jakousi fibrilu, která vychází z bazálního tělíska bičíku a obvykle vede okolo jádra až 
k zadnímu konci buňky (Alexeieff 1911). Díky zmíněné ultrastrukturní studii se prokázalo, že 
je tato fibrila složená z mikrotubulů a pravděpodobně je pozůstatkem mikrotubulárního koše, 
jak ho známe např. u rodu Mastigamoeba (Ptáčková et al. 2013). Zajímavé je, že i v rámci 
rodu Rhizomastix nalezneme určitou variabilitu v uspořádání mastigontu. Jedná se př devším 
o rozdílné umístění rhizostylu v buňce, variabilní počet mikrotubulů, kterými je rhizostyl 
tvořen nebo přítomnost druhého postranního kořene u druhu R. elongata (Ptáčková et al. 
2013; Zadrobílková et al. 2015b). Tyto rozdíly by mohly souviset s odlišným způsobem 




pohyblivý než bičík volně žijících druhů (Zadrobílková et al. 2015b). Zatím nejsou k dispozici 
data, která by detailně popisovala mastigont rodu Mastigina. 
 Pokud jsou buňky archaméb opatřeny bičíkem, jeho vnitřní struktura a také 
pohyblivost může být různá. Bičíky rodů Mastigamoeba a Mastigella mají typické 
eukaryotické uspořádání axonemy „9x2+2“, avšak chybí zde vnější dyneinová raménka 
(Walker et al. 2001). Pravděpodobně důsledkem zmíněné absence není pohyb bičíku příliš 
rychlý a především v případě rodu Mastigella je často spíše mdlý a nevýrazný (van Bruggen 
et al. 1985; Walker et al. 2001; Zadrobílková et al. 2015a). Stejně tak rody Tricholimax 
a Pelomyxa mají bičíky jen málo pohyblivé nebo zcela nepohyblivé, postrádající vnější 
dyneinová raménka, což by mohlo ukazovat na případnou příbuznost těchto tří rodů 
(Zadrobílková et al. 2015a). Axonema rodů Tricholimax a Pelomyxa se ale navíc vyznačuje 
variabilním počtem a uspořádáním centrálních a periferních mikrotubulů (Brugerolle 1982; 
Chistyakova a Frolov 2011; Frolov et al. 2005, 2006, 2007, 2011; Griffin 1988). Bičík 
archaméb se pohybuje od špičky k bázi, stejně jako u většiny ostatních protist. Důsledkem 
toho je anterokontní pohyb, což znamená, že buňky archaméb mají tažný bičík směřující 
dopředu před buňku. 
 
2. 2 Anaerobní deriváty mitochondrie 
Už ze samotného názvu skupiny vyplývá, že byly archméby („praměňavky“, v češtině 
se však používá spíš jméno panoženky) zprvu považovány za velmi staré organismy. Původně 
se předpokládalo, že jejich buňky neobsahují mitochondrie, peroxisomy a plně vyvinutý 
Golgiho systém, a proto byly dokonce považovány za nejstarší eukaryota vůbec, která 
se vyvinula ještě před vznikem těchto organel. Společně se skupinami Parabasalia, 
Metamonada a Microsporidia byly řazeny do říše Archezoa (Cavalier-Smith 1983). Tato 
hypotéza se však ukázala jako neplatná, když byly postu ně u bývalých archezoí, včetně 
archaméb, nalézány různé typy mitochondriálních derivátů. Na základě lokalizace typických 
mitochondriálních proteinů, jako je chaperonin cpn60 a protein teplotního šoku Hsp60, 
pomocí ultrastrukturních fotografií a studiem metabolismu byl charakterizován mitosom rodu 
Entamoeba histolytica (Chan et al 2005; Clark a Roger 1995; Ghosh et al. 2000; León-Avila 
a Tovar 2004; Mai et al. 1999; Mi-ichi et al. 2011; Tovar et al 1999). Jedná se o poměrně 
malou organelu odvozenou od mitochondrie, která přišla o vlastní genom a jejíž energetický 
metabolismus je redukovaný a nepodílí se na produkci ATP (Müller et al. 2012). Váčky 




také u mnoha dalších archaméb, a to konkrétně u druhů Endolimax piscium, Mastigamoeba 
punctachora, Mastigamoeba schizophrenia, Mastigamoeba simplex, Mastigella commutans, 
Mastigella ineffigiata, Mastigella rubiformis, Pelomyxa palustris, Rhizomastix elongata 
a Rhizomastix libera (Constenla et al. 2013; Ptáčková et al. 2013; Seravin and Goodkov 1987; 
Simpson et al 1997; Walker et al. 2001; Zadrobílková et al. 2015a, b). Volně žijícím 
modelovým druhem archaméb, na kterém jsou dlouhodobě studovány také biochemické dráhy 
uvnitř mitochondriálního derivátu, je Mastigamoeba balamuthi. Zjistilo se, že metabolismus 
jeho derivátů mitochondrie je komplexnější než u Entamoeba histolytica a že zde jsou 
lokalizovány některé proteiny, které jsou charakteristické pro hydrogenosom (Gill et al. 2007; 
Nývltová et al. 2013). Jedná se především o pyruvát:ferredoxin oxidoreduktázu (PFO) a Fe-
hydrogenázu (Gill et al. 2007). PFO dekarboxyluje pyruvát, který je koncovým produktem 
glykolýzy, za vzniku CO2 a acetyl-CoA, a zároveň redukuje ferredoxin, který přenáší 
elektrony na Fe-hydrogenázu. Hydrogenáza předává elektrony vodíkovým kationtům za vniku 
plynného vodíku (Müller et al. 2012). 
Klíčovou roli v metabolismu eukaryotických organismů, ale také prokaryot, hrají 
proteiny obsahující železo-sirné (Fe-S) klastry. Ty se účastní mnoha enzymatických reakcí 
v buňce a nalezneme je v mitochondrii, cytoplasmě, jádře a v plastidech (viz Tsaousis et al. 
2012). Na skládání těchto klastrů se u eukaryotických organismů mohou podílet tři různé 
systémy bakteriálního původu: mitochondriální železo-sirný systém (ISC) pocházející od α-
proteobakterie (Tachezy a Dolezal 2007), plastidový systém mobilizace síry (SUF) 
pocházející od sinice (Ye et al. 2006) a systém fixace dusíku (NIF), který má ε-
proteobakteriální původ (Ali et al. 2004; van der Giezen et al. 2004). Za ancestrální stav je 
považována přítomnost systému ISC, který je exprimován v mitochondrii převážné většiny 
eukaryotických organismů (Tsaousis et al. 2012). Jinak je tomu ale u archaméb, kde byl 
nalezen systém NIF (Ali et al. 2004; Dolezal et al. 2010; Gill et al. 2007; Mi-ichi et al. 2009; 
Nývltová et al. 2013; van der Giezen et al. 2004). U druhu Mastigamoeba balamuthi bylo 
prokázáno, že je tento systém lokalizovaný jak v mitochondrii, tak v cytoplasmě (Nývltová 
et al. 2013; 2015). U druhu Entamoeba histolytica se ale výsledky poněkud rozcházejí. 
Existuje studie, která u tohoto druhu dokazuje duální lokalizaci NIF systému (Maralikova 
et al. 2010), zatímco jíní autoři zjistili jeho přítomnost především v cytoplasmě a distribuce 
v mitosomu nebyla jednoznačně prokázána (Dolezal et al. 2010; Mi-ichi et al. 2009; Nývltová 
et al. 2013, 2015). Na základě ostupných dat lze předpokládat, že NIF systém byl přítomný 
již u posledního společného předka archaméb (Pánek et al., in press). Ten byl pravděpodobně 




k duplikaci genů kódujících komponenty systému, takže byla jedna kopie přítomná 
v cytoplasmě a druhá v hydrogenosomu (Nývltová et al. 2013, 2015). Během 
přestavby hydrogenosomu na mitosom následně došlo u E. histolytica ke ztrátě 
hydrogenosomální kopie (Nývltová et al. 2015). Alternativní možností je, že k duplikaci NIF 
systému došlo pouze v linii vedoucí k M. balamuthi (Nývltová et al. 2015). 
Další zajímavostí, která byla dosud nalezena pouze u d rivátů mitochondrie některých 
archaméb a jinak u žádných dalších mitochondrií, je přítomnost dráhy aktivace sulfátu (Mi-
ichi et al. 2009; Nývltová et al. 2015). U E. histolytica bylo prokázáno, že některé enzymy, 
které se účastní aktivace sulfátu, hrají významnou roli př tvorbě sulfolipidů a buněčné 
proliferaci (Mi-ichi et al. 2011). Tato dráha, podobně jako NIF systém, byla pravděpodobně 
přítomna již u posledního společného předka archaméb (Pánek et al., in press), který ji získal 
laterálním genovým transferem od proteobakterií (Mi-ich  et al. 2009). 
 
2. 3 Jádro a jeho struktura 
Počet jader v buňce archaméb je poměrně variabilní, ale obecně lze říct, že obvykle obsahují 
jader málo, nejčastěji pouze jedno. Tento stav je typický pro bičíkaté trofozoity rodů 
Mastigamoeba, Mastigella, Mastigina, Rhizomastix a Tricholimax. Samozřejmě, že ne všichni 
zástupci výše jmenovaných rodů jsou jednojaderní. Mezi výjimky patří Mastigamoeba 
schizophrenia, která je typická svými dvěma navzájem se dotýkajícími jádry (Simpson et al. 
1997). Stejně tak trofozoiti rodu Mastigella erinacea jsou nejčastěji dvoujaderní 
(Zadrobílková et al. 2015a). Mastigamoeba balamuthi sice vytváří jednojaderné trofozoity, 
ale v kultuře ji nalezneme spíše ve formě vícejaderných bezbičíkatých plasmodií (Chávez 
et al. 1986). Mnohojaderné stádium se může vyskytovat také v životním cyklu Mastigamoeba 
aspera a předpokládá se, že je typické pro mnoho pelobiontů (Bernard et al. 2002; 
Chystyakova et al. 2012).  
U některých druhů rodu Pelomyxa došlo k tak masivnímu zvýšení počtu jader, že jich 
jediná buňka může čítat až stovky (Whatley a Chapman-Andresen 1990). Výjimkou jsou 
druhy jako P. binucleata, P. flava, P. gruberi, P. paradoxa a P. schiedti, které mají nejčastěji 
dvě nebo jen jedno jádro, přestože v životním cyklu vytváří i vícejaderná stádia (Chistyakova 
et al. 2014; Frolov et al. 2005, 2011, 2006; Zadrobílk vá et al. 2015a). 
Trofozoiti entaméb jsou obvykle jednojaderní, ale pro diagnostiku, a to především 
druhů vyskytujících se u člověka, jsou významné hlavně jejich cysty (Fotedar et al. 2007). 




pouze jedno (E. polecki) (Burrows 1959; Wenyon 1926). E. gingivalis, kterou můžeme nalézt 
v ústní dutině, cysty nevytváří vůbec (Wenyon 1926). Čtyřjaderné cysty má také druh 
Endolimax nana (Wenyon 1926). Pro rod Rhizomastix jsou charakteristické cysty se dvěma 
jádry, která se navzájem nedotýkají (Alexeieff 1911; Cepicka 2011; Zadrobílková et al. 
2015b), na rozdíl od také dvoujaderných cyst druhu Mastigamoeba schizophrenia (Simpson 
et al. 1997). Cysty ostatních archaméb byly obvykle pozorované jen zřídka nebo vůbec 
(Bernard et al. 2000; Frolov et al. 2007; Ptáčková et al. 2013; Stensvold et al 2012; 
Zadrobílková et al. 2015a; Zaman et al. 1998).  
Také uspořádání chromatinu uvnitř jádra není u všech archaméb stejné. Pro většinu 
zástupců je obvyklá přítomnost centrálního jadérka různé velikosti (Brugerolle 1991; 
Constenla et al. 2014; Goldschmidt 1907; Walker et al. 2001), které je u rodů Rhizomastix 
a Entamoeba navíc obklopeno periferními chromatinovými granulemi (Alexeieff 1911; 
Martínez-Palomo 1993; Ptáčková et al. 2013; Zadrobíková et al. 2015b). Zcela netypickou 
morfologii jádra nalezneme u rodu Endamoeba, které je oválné a charakteristické centrálním 
alveolárním útvarem ohraničeným silnou vrstvou velkých chromatinových granulí (Wenyon 
1926). Největší variabilitu ve struktuře jader nalezneme u rodu Pelomyxa. Velmi často je 
uspořádání chromatinu v jádře chaotické bez jasného vzoru (Chistyakova a Frolov 2011; 
Chistyakova et al. 2014; Frolov et al. 2005, 2006, 2011; Griffin 1988). Někdy jsou 
chromatinové granule umístěny periferně (Frolov et al. 2007) nebo mohou jádra obsahovat 
pouze malý počet drobných jadérek (Frolov et al. 2004). U některých zástupců rodu Pelomyxa 
byla navíc uvnitř jader nalezena blíže nespecifikovaná tělíska různého tvaru (Chistyakova 
a Frolov 2011; Chistyakova et al. 2014). Pro druh Mastigamoeba punctachora je typická 
přítomnost extranukleární granule (Bernard et al. 2000; Ptáčková et al. 2013; Walker et al. 
2001). 
Na fotografiích struktury jader druhu Pelomyxa schiedti bylo pozorováno drobné, pod 
světelným mikroskopem velmi obtížně rozeznatelné jadérko spolu s periferním chromatinem. 
Stejná struktura jádra je přítomna také u druhu Mastigella rubiformis (Zadrobílková et al. 
2015a), což by mohlo naznačovat, že variabilita v uspořádání chromatinu v jádře může být 
charakteristická pro celou čeleď Pelomyxidae. U dalších doposud popasných zástupců rodu 
Mastigella totiž nalezneme pro archaméby nejčastější uspořádání jádra s jedním velkým 





3. Systém a taxonomie archaméb 
V průběhu dvacátého století bylo popsáno velké množství druhů archaméb (viz 
Supplementary Table S1 v Ptáčková et al. 2013). Původní popisy ale obvykle neobsahovaly 
detailní informace založené na dlouhodobém pozorování, a proto byly často nekompletní. To 
znamenalo, že je velmi nesnadné spolehlivě určit nové nálezy pelobiontů a zařadit je do již 
existujících druhů. Takto vznikala stále nová druhová jména a celá systematika archaméb je 
poměrně zmatená. Předpokládá se, že velké množství druhů bude v budoucnosti 
synonymizováno (Bernard et al. 2000). Navíc velká míra polymorfismu a pleomorfismu, která 
je přítomna u jednotlivých druhů, pravděpodobně způsobila, že každá odchylka tvaru nebo 
velikosti buňky byla zaznamenána jako nový druh (viz Simpson et al. 1997). Na přelomu 20. 
a 21. století se potvrdilo, že variabilita bičíkatých archaméb je opravdu vysoká (Bernard et al. 
2000; Walker et al. 2001) a že k lepšímu pochopení systému skupiny Archamoebae bude 
potřeba použít také molekulární markery (Edgcomb et al. 2002). Dále se ukázalo, že pro 
morfologické srovnání jednotlivých druhů mezi sebou je nejvhodnější se detailně zaměřit 
především na tzv. „gliding“ neboli klouzavé formy buněk. Tyto formy mají v rámci stejného 
druhu obvykle poměrně stabilní velikost a tvar buněk a lze na nich nejlépe pozorovat 
významné diagnostické znaky (Ptáčková et al. 2013). 
Mezi archaméby se v současné době zahrnují rody Mastigamoeba, Mastigella, 
Mastigina, Tricholimax, Pelomyxa, Endolimax, Iodamoeba, Entamoeba a Endamoeba (Adl 
et al. 2012; Stensvold et al. 2012) a nově také rod Rhizomastix (Cepicka 2011; Ptáčková et al. 
2013). 
 
3. 1 Rod Mastigamoeba Schulze, 1875 
Rod Mastigamoeba zahrnuje především jednobičíkaté archaméby, pro které je 
charakteristická přítomnost jediného bazálního tělíska, ze kterého vychází bičík, jeden 
postranní mikrotubulární kořen a kužel mikrotubulů, který je v kontaktu s jediným jádrem 
přítomným v buňce. Pohyb může být zajištěn jak panožkami, tak bičíkem, který je při plavání 
obvykle nasměrován dopředu. Bičíkaté stádium rodu Mastigamoeba může za určitých 
podmínek bičík ztratit a přeměnit se do stádia améby, nebo naopak bičík opět vytvořit 
(Bernard et al. 2000; Chávez et al. 1986; Walker et al. 2001). Za jakých podmínek k této 
přeměně dochází, zatím není jasné. Za nepříznivých podmínek můžou buňky rodu 
Mastigamoeba přežívat ve formě jednojaderných cyst, které ale byly zatím pozorovány jen 




může vytvářet široké spektrum různých forem, z nichž jsou pro morfologický popis 
nejvýznamější především gliding formy (Ptáčková et al. 2013). Typovým druhem rodu 
Mastigamoeba je M. aspera Schulze, 1875, který vykazuje charakteristické znaky rodu 
Mastigamoeba, jako je převaha jednojaderného a jednobuněčného stádia v životním cyklu, 
tvorba prstovitých panožek nebo typická organizace jádra a bičíkatého aparátu (Chystyakova 
et al. 2012). Penard (1909) se domníval, že se pravděpodobně jednalo o stejný organismus, 
který popsal Leidy (1874) jako Dinamoeba mirabilis (tedy o rok dříve, než Schulze popsal 
Mastigamoeba aspera), což později podporují také Chystyakova et al. (2012). Podle 
mezinárodních pravidel zoologické nomenklatury by mělo mít starší jméno prioritu 
(International Commission for Zoological Nomenclature 1999), a jména Mastigamoeba 
a Mastigamoeba aspera by proto měla být mladší synonyma jmen Dinamoeba a Dinamoeba 
mirabilis. Leidyho pojmenování se ale příliš nevžilo, a proto se pro označení rodu používá 
jméno Mastigamoeba. 
 Druh Mastigamoeba aspera se vyznačuje také některými vlastnostmi, které u jiných 
zástupců rodu Mastigamoeba obvykle nenajdeme. Kromě přítomnosti glykokalyxu, který je 
charakteristický spíše pro rod Pelomyxa (Chystyakova et al. 2012), se jedná o velikost buněk, 
kdy jejich délka může dosahovat až 250 µm a šířka 50 – 100 µm, což mnohonásobně 
převyšuje průměrnou velikost buněk všech ostatních doposud známých zástupců rodu 
Mastigamoeba (Bernard et al. 2000; Chystyakova et al. 2012; Simpson et al. 1997; Walker 
et al. 2001). Z typového druhu ale zatím chybí jakákoliv sekvenční data. 
 
3. 2 Rod Mastigella Frenzel, 1897 
Zástupci rodu Mastigella jsou nejčastěji jednobičíkatí a jejich mastigont se podobá rodu 
Mastigamoeba. Narozdíl od něj zde však chybí jakékoliv spojení nebo blízká poloha 
mikrotubulárního koše a jádra buňky (Goldschmidt 1907). Bičík plovoucích buněk obvykle 
vyrůstá z tenkého výběžku hyaloplasmy v přední části buňky. Trofozoiti některých druhů 
se mohou přeměnit na améby s jedním nebo více jádry. V životním cyklu rodu Mastigella 
byly také pozorovány cysty (viz Frenzel 1897). Stejně jako je tomu u druhu Mastigamoeba 
aspera, nejsou doposud z typového druhu, Mastigella polymastix Frenzel, 1897, k dispozici 
žádná sekvenč í data. 
Jelikož mají rody Mastigamoeba a Mastigella velmi podobnou morfologii, 
předpokládalo se, že jsou oba tyto rody sesterské. Na základě toho byly tradičně řazeny 




1925; Goldschmidt 1907; Griffin 1988). Blízkou příbuznost rodů Mastigella a Mastigamoeba 
potvrzují také některé fylogenetické analýzy, které zahrnují po dlouh  dobu jedinou známou 
DNA sekvenci z druhu Mastigella commutans (Cavalier-Smith et al. 2004; Edgcomb et al. 
2002; Lahr et al. 2011; Nikolaev et al. 2006; Stensvold et al. 2012). Později se ale ukázalo, že 
tato sekvence patří pravděpodobně druhu Mastigamoeba punctachora (Ptáčková et al. 2013). 
Podle struktury jádra a přítomnosti endosymbiotických prokaryot se někteří autoři domnívali, 
že Mastigella se spíše podobá rodu Pelomyxa (Cavalier-Smith 1991; Frolov 2011; 
van Bruggen et al. 1985; Walker et al. 2001). Tato hypotéza byla potvrzena nedávnou 
fylogenetickou analýzou založenou na genech pro SSUrDNA a pro aktin stejně tak první 
multigenovou analýzou archaméb (Pánek et al., in press; Zadrobílková et al. 2015a). 
 
3. 3 Rod Mastigina Frenzel, 1897 
Rod Mastigina s typovým druhem Mastigina chlamys (Frenzel 1897) nebyl v původním 
popisu příliš dobře odlišený od ostatních pelobiont. Goldschmith (1907) poté definoval tento 
rod na základě slimákovité neboli limax formy buněk, kde se jádro nachází na předním konci 
buňky a téměř se dotýká báze bičíku. Ten je obvykle velmi málo pohyblivý. Charakteristická 
je také absence postranních panožek a přítomnost fontánovitého proudění cytoplasmy 
(Goldschmith 1907). Později ale Lemmerman (1914) použil jméno Mastigina jako mladší 
synonymum pro rod Mastigamoeba a vytvořil novou kombinaci Mastigamoeba chlamys, a to 
i přesto, že se rod Mastigamoeba nevyznačuje fontánovitým prouděním cytoplasmy. Vnesl 
tak zmatek do charakteristiky jak rodu Mastigina, tak Mastigamoeba. 
 Do rodu Mastigina byl často řazen také  rod Tricholimax, proto studie ultrastruktury 
druhu Tricholimax hylae byla prezentována pod jménem Mastigina hylae (Brugerolle 1982). 
Na morfologii T. hylae byl založen také souhrnný popis rodu Mastigina (Brugerolle 
a Patterson 2000). Z toho vyplývá, že dodnes nebyla ve skutečnosti publikována žádná 
ultrastrukturní data rodu Mastigina a stejně tak nejsou k dispozici ani data sekvenční. 
O existenci a fylogenetické pozici tohot rodu v systému archaméb lze tedy pouze spekulovat. 
 
3. 4 Rod Tricholimax Frenzel, 1897 
Rod Tricholimax zahrnuje jediný druh Tricholimax hylae Frenzel, 1897, který byl několikrát 
nalezen ve střevě žáby (např. Becker 1925; Frenzel 1897). Jeho buňky se vyznačují 




cytoplasmy. Na zadním konci buňky se vytváří uroid, pomocí kterého se organismus 
přichycuje k podkladu (Becker 1925). Bičík je v těsném kontaktu s jádrem a je velmi krátký 
a nepohyblivý. Z bazálního tělíska vychází struktura, která při omíná rhizostyl některých 
endobiotických bičíkovců (Becker 1925; Frenzel 1897). Z fotografií z transmisního 
elektronového mikroskopu je patrné, že mastigont druhu T. hylae se skládá 
z mikrotubulárního koše, který je pomocí mikrofibril spojený s jadernou membránou, 
a postranního kořene mikrotubulů. Axonema bičíku je složena z neuspořádaného svazku 
mikrotubulů (Brugerolle 1982). Aberantní uspořádání mikrotubulů axonemy, nepohyblivost 
bičíku a monopodiální tvar buňky jsou typické pro rod Pelomyxa. Ani zde však nejsou 
k dispozici molekulární data, která by potvrdila možn u blízkou příbuznost rodů Tricholimax 
a Pelomyxa. 
 
3. 5 Rod Pelomyxa Greeff, 1874 
Rod Pelomyxa je obvykle charakterizován jako poměrně velká mnohojaderná améba 
s monopodiálním pohybem, uroidem na zadním konci buňky a jedním nebo více 
nepohyblivými bičíky (Whatley a Chapman-Andresen 1990). Bičík má různý počet 
mikrotubulů a i jejich uspořádání je variabilní (Chistyakova a Frolov 2011; Frolov et al. 2005, 
2006, 2007, 2011; Griffin 1988). V buňkách jednotlivých druhů jsou velmi často přítomny 
různé morfologické typy prokaryotických endosymbiontů (Frolov et al. 2005, 2006, 2011; 
Griffin 1988; Gutiérrez 2012; Whatley a Chapman-Andresen 1990), nicméně jejich přesná 
funkce není zatím zcela objasněna.  
 Typovým druhem je Pelomyxa palustris Greeff, 1874, jehož identita je ale otázkou, 
protože se předpokládá, že se ve skutečnosti jedná o druhový komplex (Frolov et al. 2004; 
Goodkov et al. 2004). Na druhou stranu organismy popsané jako samostatné druhy, u kterých 
nebyl pozorován kompletní životní cyklus, mohou představovat pouze určitá vývojová stádia 
P. palustris a dalších druhů (Zadrobílková et al. 2015a). Tím že rod Pelomyxa zahrnuje jedno- 
až mnohojaderné jedince s různým počtem bičíků, proměnlivou velikostí a různou morfologií 
jádra, je definice jednotlivých druhů bez použití molekulárních dat poměrně problematická. 
Až studie z posledních několika let výrazněji zvýšily počet známých DNA sekvencí z rodu 





3. 6 Rod Entamoeba Casagrandi & Barbagallo, 1895 
Rod Entamoeba zahrnuje bezbičíkaté améby, u kterých došlo ke kompletní ztrátě 
mikrotubulárního cytoskeletu. Trofozoiti jsou obvykle jednojaderní a pohybují se pomocí 
lobopodií (Martínez-Palomo 1993). Převážná většina druhů entaméb jsou endobiotické 
organismy, kteří se mezi hostiteli přenášejí pomocí cyst. Jediným druhem, který nevytváří 
cysty, je Entamoeba gingivalis, která může u lidí způsobovat periodontitidu, zánětlivé 
onemocnění dutiny ústní, kdy se trofozoiti přenáší přímo pomocí slin (Bonner et al. 2014). 
Zatím pouze u tří druhů entaméb bylo zjištěno, že mohou být fakultativně nebo obligátně 
volně žijící. Nejznámější Entamoeba moshkovskii byla opakovaně nalezena jak v odpadních 
vodách, tak u pacientů s gastrointestinálními problémy (Heredia et al. 2012; Fotedar et al. 
2007). Druhý druh, Entamoeba ecuadoriensis, byl izolovaný pouze jednou, a to z odpadních 
vod (Clark a Diamond 1997). Nejnověji objevená Entamoeba marina byla nalezena 
v sedimentu přílivové zóny moře poblíž ústí řeky Shiira v Japonsku (Shiratori a Ishida 2015). 
 Nejznámějším a z hlediska patogenity pro člověka nejvýznamnějším zástupcem rodu 
Entamoeba je druh E. histolytica, který způsobuje střevní potíže a ve vážných pří adech také 
jaterní absces. Nejvyšší procento výskytu amébové dysenterie je především v rozvojových 
zemích tropického pásma a udává se, že je druhou nejčastější parazitární příčinou úmrtí 
na světě vůbec (Isea et al. 2012). Každoročně lze zaznamenat kolem deseti autochtonních 
případů onemocnění dokonce i na území ČR (Hůzová a Tolarová 2012). Typovým druhem je 
Entamoeba coli Grassi, 1879, která byla poprvé pozorována Fedorem Löschem jako domnělý 
původce dysenterie. (viz Issa 2014). 
 
3. 7 Rod Endamoeba Leidy, 1879 
Málo známý rod Endamoeba zahrnuje amébovité mikroorganismy, které žijí endobioticky 
ve střevech hmyzu. Díky netypické struktuře jádra jej lze poměrně dobře odlišit od rodu 
Entamoeba. V jádře rodu Endamoeba lze na první pohled zřetelně rozlišit dvě strukturně 
odlišné zóny. Je zde přítomna periferní zóna, kde se vyskytují chromatinová granula, 
a centrální zóna připomínající svým vzhledem vakuolu (Wenyon 1926). Přesto především 
v první polovině 20. století panovala jistá nejednotnost v užívání rodových jmen Endamoeba 
a Entamoeba, která byla volně zaměňována. Důsledkem je nejistá platnost některých 
druhových jmen. Později byl ale koncept používání jmen ustálen a Endamoeba je považována 




 Typový druh Amoeba blattae Bütschli, 1878 je améba poprvé izolovaná ze švába 
Periplaneta orientalis, kterou o rok později od prvního nálezu Leidy přeřadil do rodu 
Endamoeba (Leidy 1879). Přestože jsou známy i další druhy, doposud nebyla ze žádného 
z nich publikována sekvenč í data. Přesná pozice rodu Endamoeba na fylogenetickém stromě 
archaméb proto zůstává neznámá.  
 
3. 8 Rod Endolimax Kuenen & Swellengrebel, 1917 
Trofozoiti rodu Endolimax svojí morfologií připomínají rod Entamoeba. Navzájem se tyto 
dva rody liší strukturou jádra, kdy u rodu Endolimax nenalezneme periferní chromatinové 
granule. Jedná se o bezbíčíkaté améby, které žijí obvykle jako komenzálové trávicího traktu 
obratlovců i bezobratlých živočichů (Wenyon 1926). Kvůli zmiňované morfologické 
podobnosti s entamébami byl rod Endolimax tradičně považován za jejich blízkého 
příbuzného, a byl proto řazen do čeledi Entamoebidae. Fylogenetické analýzy však ukázaly, 
že tomu tak není a že je ve skutečnosti vnitřní skupinou bičíkatého, volně žijícího rodu 
Mastigamoeba (Cavalier-Smith et al. 2004; Fiore-Donno et al. 2010; Shadwick et al. 2009). 
 Typový druh Endolimax nana Wenyon & O’Connor, 1917 je jedním z nejčastěji 
se vyskytujících střevních prvoků člověka s nejvyšší prevalencí výskytu v tropickém 
a subtropickém podnebném pásu (Shah et al. 2012). Na rozdíl od Entamoeba histolytica není 
schopný napadnout okolní tkáně střeva a obvykle přežívá v trávicím traktu jako neškodný 
komenzál (Wenyon 1926). Výjimku tvoří imunosuprimovaní pacienti, pro které je E. nana 
patogenní a způsobuje u nich průjmová onemocnění. V poslední době jsou ale diskutovány 
možné projevy infekce jako např. chronické průjmy také u jinak zdravých jedinců (Shah et al. 
2012).  
 
3. 9 Rod Iodamoeba Dobell, 1919 
Rod Iodamoeba, konkrétně typový druh Iodamoeba butschlii (Dobell, 1919), byl poprvé 
izolován z člověka. Jeho améby se tvarem a přítomností většího množství trávicích vakuol 
podobají menším jedincům Entamoeba coli, od kterých se ale na první pohled liší jádrem, 
které stejně jako jádro rodu Endolimax postrádá periferní chromatinové granule (Zaman et al. 
1998). Trofozoiti rodu Iodamoeba mají také podobnou velikost jako améby druhu Endolimax 
nana, se kterými by se tak daly snadno zaměnit. E. nana má ale odlišnou především 




právě u cyst, kde je přítomný nukleolus, obklopený několika shluky elektrondenzního 
materiálu (Zaman et al. 1998). Cysty se vyznačují typickou inkluzí různé velikosti, která se po 
ponoření do roztoku jódu obarví. Jedná se o masu glykogenu, která nemusí být v cystě vždy 
přítomna a jejíž velikost se může v průběhu několika dnů měnit (Dobell 1919). Tento útvar 
se často chybně označuje jako jodoformní vakuola, přestože není obalen membránou (Zaman 
et al. 1998). Z rodu Iodamoeba dlouhou dobu neexistovala žádná DNA data, a byla proto 
na základě morfologické podobnosti spolu s rodem Endolimax řazena mezi entaméby. 
Na základě první získané sekvence DNA se ukázalo, že rod Iodamoeba je blízce příbuzný 
rodu Endolimax a spolu s ním tvoří vnitřní linii rodu Mastigamoeba (Ptáčková et al. 2013; 
Stensvold et al. 2012; Zadrobílková et al. 2015a, b). 
 
3. 10 Rod Rhizomastix Alexeieff, 1911 
Rod Rhizomastix zahrnuje bičíkaté améby, které nalezneme především jako komenzály 
bezobratlých i obratlovců. Buňky tohoto rodu se vyznačují přítomností tzv. rhizostylu, který 
vychází z bazálního tělíska bičíku a pokračuje dále často až k zadnímu konci buňky. Typické 
je pro rod Rhizomastix také jádro s velkým centrálním jadérkem a periferním 
heterochromatinem (Alexeieff 1911, Mackinnon 1913, Cepicka 2011). Rod Rhizomastix byl 
původně považován za blízkého příbuzného rodu Cercomonas, se kterým sdílí právě 
podobnou strukturu jádra a cytoplasmy (Alexeieff 191 , Mackinnon 1913). Již Kudo (1939) 
a později Cepicka (2011) upozorňují, že velmi podobnou morfologii jádra nalezneme také 
u rodu Entamoeba a že i další znaky jako je anaerobiosa, jeden přední bičík, hyalinní 
cytoplasma a tvorba eruptivních panožek sdílí Rhizomastix s archamébami. Fylogenetická 
analýza archaméb zahrnující vůbec první získaná sekvenční data z volně žijícího R. libera 
ukázala, že by mohl být rod Rhizomastix dokonce blízce příbuzný parazitickým entamébám 
(Ptáčková et al. 2013). Tuto hypotézu však vyvrátila první multigenová analýza archaméb, 
podle které se tento rod řadí mezi volně žijící mastigaméby (Pánek et al., in press). 
Typový druh Rhizomastix gracilis Alexeieff, 1911 byl poprvé izolován ze střeva 
axolotla. Další nálezy byly zaznamenány zejména z hmyzu (Bhaskar Rao 1963, Mackinnon 
1913, Zadrobílková et al. 2015b), ale jsou známy také volně žijící druhy popsané 
ze znečištěné vody nebo sladkovodního sedimentu (Ptáčková et al. 2013; Zadrobílková et al. 




4. Fylogeneze a evoluce 
4. 1 Amoebozoa a Conosa 
Améby a amébovité organismy byly dlouhou dobu považány za jednu monofyletickou 
skupinu. Později se ale ukázalo, že tomu tak pravděpodobně není a že ve skutečnosti 
se amébovitý způsob života objevil u eukaryot několikrát nezávisle na sobě. Amébovité 
organismy dnes nalezneme v mnoha eukaryotických liniích, které jsou na sobě evolučně 
nezávislé. Tři z těchto linií ale zahrnují převážnou většinu všech amébovitých organismů. 
Jedná se o Heterolobosea, Rhizaria a Amoebozoa. Poslední jmenovaná představuje poměrně 
velkou skupinu amébovitých organismů, která je ale doposud jen velmi málo probádaná a je 
z ní k dispozici, vzhledem k její předpokládané velikosti, jen málo sekvenčních dat (viz 
Cavalier-Smith et al. 2015). Amoebozoa jsou evolučně poměrně zajímavou skupinou 
eukaryot, protože jsou blízce příbuzná říší Opisthokonta, kde nalezneme mimo jiné 
mnohobuněčné organismy, jako jsou živočichové a houby (Cavalier-Smith et al. 2004).  
 Amoebozoa se tradičně dělí na bezbičíkatá Lobosa a Conosa, která mají buňky 
opatřené jedním nebo více bičíky nebo jsou bezbičíkatá (Berney et al. 2015; Bolivar et al. 
2003; Cavalier-Smith et al. 2004; Fahrni et al. 2003; Nikolaev et al. 2006). Conosa dostala 
název podle mikrotubulárního koše, který je typický pro všechny bičíkaté zástupce této 
skupiny. Morfologická data byla podpořena také molekulárními daty, kdy byla na základě 
analýzy 123 genů prokázána monofylie skupiny (Bapteste et al. 2002). Mezi Conosa se řadí 
parafyletický taxon Variosea, který sdružuje morfologicky velmi různorodé organismy, 
aerobní Macromycetozoa neboli tzv. „pravé hlenky“, vyskytující se ve formě améb nebo 
améboflagelátů, a obvykle anaerobní jednobičíkatá Archamoebae (Berney et al. 2015).  
Mononofylie archaméb nebyla vždy jistá. Na vině byl především nízký počet známých 
sekvencí DNA, které bylo možné zahrnout do fylogenetické analýzy, ale také přítomnost 
sekvencí, které byly chybně přiřazené jinému organismu (Hinkle et al. 1994; Edgcomb et al. 
2002; Milyutina et al. 2001; Ptáčková et al. 2013; Zadrobílková et al. 2015a). Až na základě 
výrazného rozšíření datasetu DNA sekvencí o především volně žijící, ale i nové druhy 
parazitických archaméb byla jednoznač ě potvrzena monofylie skupiny (Ptáčková et al. 2013; 
Zadrobílková et al. 2015a, b). Monofylii archaméb potvrzuje také zatím nejucelenější 





4. 2 Přínosy a problémy metod rekonstrukce fylogeneze archaméb 
Především kvůli absenci molekulárních dat se archaméby zprvu dělily na parazitické 
entaméby, které zahrnovaly rody Entamoeba, Endamoeba, Endolimax a Iodamoeba, a volně 
žijící pelobionty s rodem Pelomyxa, na základě kterého dostala tato skupina jméno, a dále 
s rody Mastigamoeba, Mastigella a Mastigina. Nízká prosekvenovanost skupiny a zprvu také 
nedostatečné metody rekonstrukce fylogeneze způsobovaly jak chybné postavení archaméb 
na eukaryotickém stromě (Cavalier-Smith 1993), tak nejednoznač é fylogenetické vztahy 
v rámci celé skupiny (Hinkle et al. 1994; Milyutina et al. 2001; Silberman et al. 1999). Až 
na základě pozdějších fylogenetických analýz se ukázalo, že původní členění podle způsobu 
života je umělé (Cavalier-Smith et al. 2004; Fiore-Donno et al. 2010; Shadwick et al. 2009). 
Dalším problémem se zdála být samotná délka sekvence SSU rDNA, která je dosud nejvíce 
využívána k rekonstrukci evolučních vztahů uvnitř řady eukaryotických skupin. Její délka 
se u archaméb pohybuje od cca 2000 bp u entaméb (Silberman et al. 1999), přes cca 2700 bp 
u Mastigamoeba balamuthi (Hinkle et al. 1994) až po cca 3500 bp dlouhou sekvenci u rodu 
Pelomyxa (Milyutina et al. 2001). To může přinášet problémy nejen během samotné 
amplifikace, ale také při následném alignmentu. V neposlední řadě zejména rody Pelomyxa 
a Entamoeba tvoří na fylogenetických stromech dlouhé větve, což je pravděpodobně 
způsobeno zvýšenou rychlostí, kterou probíhala jejich molekulární evoluce. Dlouhé větve 
mohou v analýzách vést k artefaktu přitahování dlouhých větví (LBA), kdy se evolučně 
vzdálené taxony s podobnou substituční rychlostí mylně jeví jako blízce příbuzné a zároveň 
se tyto větve posouvají blíže ke kořeni stromu (Stiller a Hall 1999). V některých 
fylogenetických analýzách se tak zdály být rody Pelomyxa a Entamoeba blízce příbuzné 
(Milyutina et al. 2001; Ptáčková et al. 2013), přestože si jsou ve skutečnosti poměrně 
evolučně vzdálené (Zadrobíková et al. 2015a). Kvůli extrémní délce a odlišnosti někteří autoři 
sekvenci SSU rDNA rodu Pelomyxa do analýz dokonce vůbec nezahrnovali (Fiore-Donno 
et al. 2010).  
Zajímavým druhem, který dlouhou dobu vytvářel chaos ve fylogentických stromech 
archaméb, je Breviata anathema, původně zaměňovaná za druh Mastigamoeba invertens. Jak 
samotné jméno napovídá, byl tento druh původně řazen mezi archaméby, protože svojí 
morfologií (amébovité tělo, jeden přední bičík) i ekologií (volně žijící anaerob) připomínala 
rod Mastigamoeba. Ve fylogenetických analýzách ale tento druh nespadal do skupiny 
Archamoebae, ale spíše představoval izolovanou linii eukaryot (Bolivar et al. 2001; Edgcomb 
et al. 2002; Milyutina et al. 2001). Ve starších studiích se dokonce M. invertens větvila mezi 




amitochondriální, čímž podporovala teorii Archezoa (Stiller et al. 1998). Na základě elektron-
mikroskopické studie ale bylo mimo jiné ukázáno, že bičíkatý aparát M. invertens obsahuje 
dvě bazální tělíska, nikoliv jedno, a že se tedy ve skutečnosti nejedná o rod Mastigamoeba. 
Organismus byl nově pojmenován jako Breviata anathema (Walker et al. 2006). Dnes se ví, 
že rod Breviata společně s rody Subulatomonas a Pygsuia představuje samostatnou linii 
eukaryot, Breviatea, blízce příbuznou opistokontům (Brown et al. 2013; Katz et al. 2011).  
 
4. 3 Fylogeneze archaméb 
Výše zmíněné problémy metod rekonstrukce fylogeneze se v poslední době daří docela dobře 
překonávat. K tomu přispěl i výrazný nárůst počtu molekulárních dat získaných především 
z volně žijících zástupců archaméb, díky kterému mimo jiné došlo k objasnění vzájemných 
evolučních vztahů mezi hlavními liniemi skupiny. V současné době se Archamoebae dělí 
na čtyři čeledi, kterými jsou Entamoebidae, Pelomyxidae, Rhizomastixidae 
a Mastigamoebidae (Ptáčková et al. 2013). Čeleď Entamoebidae zahrnuje pouze rod 
Entamoeba a již v minulosti vyslovil Cavalier-Smith (1991) hypotézu, že entaméby tvoří 
samostatnou větev, sesterskou ostatním archamébám. Tuto myšlenku potvrzuje multigenová 
analýza, kde čeleď Entamoebidae představuje hlubokou linii skupiny Archamoebae (Pánek 
et al., in press). Do čeledi Pelomyxidae patří k romě rodu Pelomyxa také Mastigella. Nově 
se totiž ukázalo, že rod Pelomyxa ve skutečnosti vytváří vnitřní větev rodu Mastigella 
(Zadrobílková et al. 2015a; Pánek et al., in press). Oba rody sdílí některé společné znaky, jako 
je podobná morfologie buňky a uspořádání heterochromatinu v jádře. Pohyb bičíku obou rodů 
je na rozdíl od ostatních bičíkatých zástupců archaméb poměrně pomalý nebo je bičík zcela 
nepohyblivý a v neposlední řadě u některých druhů těchto rodů nalezneme v buňce více než 
jedno jádro (Zadrobílková et al. 2015a). Stejně ako čeleď Entamoebidae obsahuje č leď 
Rhizomastixidae pouze jediný rod, v tomto případě rod Rhizomastix. Původně se zdálo, že by 
mohly být obě tyto čeledi blízce příbuzné (Ptáčková et al. 2013), což se ale později 
nepotvrdilo. Rhizomastixidae je ve skutečnosti pravděpodobně sesterská s Mastigamoebidae 
(Pánek et al., in press). Čeleď Mastigamoebidae je tvořena dvěma nezávislými liniemi 
Mastigamoebidae A a Mastigamoebidae B (Ptáčková et al. 2013). První jmenovaná zahrnuje 
např. známý modelový organismus Mastigamoeba balamuthi nebo druh M. punctachora. 
Do linie Mastigamoebidae B náleží např. Mastigamoeba simplex, M. scholaia nebo rody 
Iodamoeba a Endolimax (Ptáčková et al. 2013). Z nejnovějších fylogenetických dat vyplývá, 




čeledeď Entamoebidae, a na obvykle volně žijící Pelobiontida s čeleděmi Pelomyxidae, 
Rhizomastixidae a Mastigamoebidae (Pánek et al., in press). Původní členění na entaméby 
a pelobionty se tak zdá být s menšími změnami platné. 
 
4. 4 Parazitismus v rámci skupiny Archamoebae 
Na základě jednoho z nejstarších dělení archaméb podle způsobu života zahrnovala 
parazitická skupina Entamoebidae výše jmenované střevní améby rodů Entamoeba, 
Endamoeba, Endolimax, Iodamoeba, a navíc také rod Dientamoeba (Chatton 1925). 
Ultrastrukturní studie ale ukázala, že rod Dientamoeba je ve skutečnosti aberantní 
trichomonáda (Camp et al. 1974). Přestože se rod  Endolimax ve starších analýzách obvykle 
jevil jako součást entaméb (Fahrni et al. 2003; Silberman et al. 1999), v některých případech 
měl tendenci se větvit poblíž rodu Mastigamoeba, avšak bez statistické podpory (Silberman 
et al. 1999). Jeho blízká příbuznost s mastigamébami byla s jistotou potvrzena až později 
(Cavalier-Smith et al. 2004). Za předpokladu, že poslední společný předek všech archaméb 
byl volně žijící, znamenalo to, že se v rámci této skupiny vyvinul parazitismus nejméně 
dvakrát nezávisle na sobě. Získání DNA sekvence z dalšího parazitického rodu Iodamoba 
pouze potvrdilo předchozí hypotézu, kdy se na fylogenetickém stromě tento rod spolu 
s rodem Endolimax větvil jako sesterský taxon k volně žijícímu druhu Mastigamoeba simplex 
(Stensvold et al. 2012). 
Záhadným rodem s nejistou fylogenetickou pozicí byl dlouho rod Rhizomastix. Tento 
převážně parazitický rod se strukturou jádra velmi podobnou r du Entamoeba se na základě 
první získané DNA sekvence spolu s rodem Pelomyxa umístil na fylogenetickém stromě 
blízko parazitických entaméb (Ptáčková et al. 2013). Již zmíně á multigenová studie ale 
možnou společnou evoluční historii druhů Rhizomastix a Entamoeba vyvrátila, protože 
ukázala, že je rod Rhizomastix ve skutečnosti sesterský s mastigamébami (Pánek et al., 
in press). Podle studie zaměřené na diverzitu tohoto rodu je jasné, že se větví na dvě 
izolované linie. Jedna představuje výhradně volně žijící zástupce a druhá zahrnuje parazitické 
a nejméně jeden potenciálně parazitický druh (Zadrobílková et al. 2015b). Pokud shrneme 
nejnovější data o skupině Archamoebae, tak je patrné, že se zde parazitismus objevil 
ve skutečnosti nejméně třikrát nezávisle na sobě, u společného předka entaméb, u společného 
předka rodů Iodamoeba a Endolimax a u předka parazitické linie rodu Rhizomastix (Pánek 





Z rodu Endamoeba doposud chybí sekvenč í data, a proto je jeho zařazení mezi 
Entamoebidae stále založeno pouze na morfologické podobnosti. Stejně tak chybí jakákoliv 
DNA sekvence z dalších parazitických rodů nebo druhů, které morfologicky nespadají 
do čeledi Entamoebidae. Prvním z nich je Mastigamoeba bovis, která byla nalezena v žaludku 
krav (Liebetanz 1910). Samotný popis ale postrádá bližší detaily, navíc nebyl tento druh 
od svého původního popisu už víckrát pozorován. Proto jeho zařa ení nebo samotná existence 
vůbec zůstávají otázkou. Druhým druhem je parazit trávicího traktu žab Tricholimax hylae, 
Becker (1925). Některé jeho znaky, jako je fontánovité proudění cytoplasmy a přítomnost 
nepohyblivého bičíku s aberantním počtem mikrotubulů, nalezneme také u rodu Pelomyxa 
(Brugerolle 1982; Griffin 1988). Proto ho někteří autoři řadí do čeledi Pelomyxidae, i když 
často pod chybným označením Mastigina hylae (Brugerolle a Patterson 2000). Druhy 
Mastigamoeba bovis nebo Tricholimax hylae tak mohou představovat další nezávislé 
parazitické linie archaméb. 
 
5. Metody kultivace archaméb  
Archaméby obecně se v  kulturách příliš často neudružují. Především starší popisy nových 
druhů tak byly provedeny pouze na základě několika málo, často pouze na jediném, 
pozorování, a nikoli na dlouhodobém sledování. I přesto je známo několik metod kultivace, 
které závisí především na způsobu života jednotlivých izolátů, tedy na prostředí, ze kterého 
byly získány. Velmi frekventovanou metodou kultivace volně žijících archaméb je odebrat 
sediment z lokality nálezu konkrétního organismu a ten pak využít při přípravě média 
(Bernard et al. 2000; Chystyakova et al. 2012; Griffin 1988; Frolov et al. 2004, 2005, 2006; 
Simpson et al. 1997; Walker et al. 2001). Podobný postup, kdy se buňky několik měsíců 
udržují v hermeticky uzavřených lahvích, naplně ých vodou se sedimentem nebo médiem 
podle Lozina-Lozinsky, se v některých případech aplikuje na rod Pelomyxa (Chistyakova 
a Frolov 2011; Frolov et al. 2011). Nejjednodušší a pro udržení většího množství izolátů také 
nejefektivnější se zdá být nově zavedená metoda kultivace, kdy jsou přibližně 2 ml vzorku 
s původním substrátem inokulovány do média. K tomuto účelu se pro volně žijící izoláty 
osvědčilo parameciové médium ATCC 802 podle Tracey Sonneborn nebo 3% LB médium 
a pro mořské vzorky se obvykle používá modifikované tzv. mořské 802 médium ATCC 1525 




médium podle Sonnebornové, stejně jako Lozina-Lozinsky médium, bylo původně určeno 
především ke kultivaci nálevníků rodu Paramecium (Sonneborn 1970; Zalizniak et al. 2006). 
Velkou potíží rodu Pelomyxa zůstává jeho obtížná kultivace, kdy obvykle tento rod
do několika týdnů od založení kultury vymizí. Zatím pouze jediný izolát druhu Pelomyxa 
schiedti úspěšně přežívá již několik let (SKADARSKE, Zadrobílková et al. 2015a). Naproti 
tomu kultivace druhu Mastigamoeba balamuthi se zdá být rutinní záležitostí. Tento druh 
se obvykle pěstuje na médiu PY, které je poměrně bohaté na živiny, nebo se M. balamuthi 
axenizuje, tedy zbavuje veškerých prokaryot, a následně převádí do výživově ještě bohatšího 
média  PYGC (Chávez et al. 1986; Nývltová et al. 2013, 2015).  
 Z parazitických zástupců archaméb se nejčastěji kultivuje Entamoeba histolytica. Pro 
její kultivaci je nejdříve zapotřebí aby se vzorek, nejčastěji se jedná o stolici, ustálil v xenické 
kultuře (Clark a Diamond 2002). K tomu slouží především dvojfázové médium Dobell-
Laidlaw, jehož tekutá fáze obsahuje vaječný bílek (Dobell a Laidlaw 1926), nebo poměrně 
často využívané jednofázové médium TYSGM-9 (Diamond 1982). Toto médium se dnes 
používá ke kultivaci širokého spektra střevních prvoků. Pro úspěšnou kultivaci E. histolytica 
je důležité přidávat do xenických médií rýžový škrob, který je významným zdrojem potravy 
(Clark a Diamond 2002). Pro axenickou kultivaci je n jčastěji používaným médiem TYI-S-
33, které je zdrojem všech důležitých složek potravy jako jsou peptidy a aminokyseliny, 
nukleové kyseliny, cukry, tuky a vitamíny. Ostatní druhy entaméb a rod Endolimax lze 
pěstovat podobným způsobem jako druh E. histolytica (Clark a Diamond 2002). Endobiotické 
druhy rodu Rhizomastix se nejúspěšněji kultivují na médiu Dobell-Laidlaw (Zadrobílková 
et al. 2015b). 
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8. Závěrečné shrnutí 
Během několika posledních let se nám podařilo nashromáždit unikátní sbírku kultur, která čítá 
stovky izolátů volně žijících a endobiotických protist. Nedílnou součást předstvaují izoláty 
archaméb, které jako jedni z mála dokážeme dlouhodobě kultivovat. Za velký úspěch mimo 
jiné považujeme, že některé izoláty druhu Pelomyxa schiedti v našich podmínkách přežily až 
dva roky a konkrétně izolát SKADARSKE dokonce přežívá doteď. Připomeňme, že rod 
Pelomyxa je všobecně velmi těžko kultivovatelný. Díky stabilním kulturám bylo možné získat 
velké množství nových sekvenčních dat z převážně volně žijících archaméb, které přispěly 
k detalnější představě o vzájemných příbuzenských vztazích ve skupině. Právě kvůli 
chybějícím datům zůstávala doposud převážná část fylogenetického stromu archaméb 
nerozřešena. Pomocí molekulární fylogeneze a za současné podpory morfologických znaků 
se nám podařilo prokázat, že málo probádaný rod Rhizomastix patří mezi archaméby. Stejně 
tak jsme odhalili, že SSU rDNA sekvence původně přiřazovaná druhu Mastigella commutans 
pravděpodobně patří druhu Mastigamoeba punctachora a sekvence SSU rDNA prezentovaná 
jako Pelomyxa palustris patří ve skutečnosti P. stagnalis. Celkem jsme popsali 13 nových 
druhů archaméb a získali jsme 31 dosud nepublikovaných sekvencí genu pro SSU rRNA a 22 
nových sekvencí genu pro aktin. 
Z výsledků fylogenetických analýz vyplývá, že se archaméby dělí na čtyři hlavní 
čeledí: Rhizomastixidae, Entamoebidae, Pelomyxidae a Mastigamoebidae. Analýzy založené 
pouze na genu pro SSU rRNA a genu pro aktin ale spolehlivě nevyřešily vzájemné vztahy 
mezi těmito hlavními liniemi. Pro získání přesnějších výsledků bylo potřeba provést 
muligenovou analýzu. Aby byly všechny linie dostatečně zastoupeny, bylo nutné rozšířit 
dostupná data pro tvorbu datasetu, a proto byly analyzovány transkriptomy z nových druhů 
archaméb. Jednalo se o druh izolovaný ze septiku Rhizomastix elongata a volně žijící 
R. libera (oba čeleď Rhizomastixidae) a volně žijící druhy Mastigella eilhardi a Pelomyxa sp. 
(oba čeleď Pelomyxidae) a Mastigamoeba abducta (Mastigamoebidae B). Jako první jsme 
provedli multigenovou analýzu archaméb, ve které byly zastoupeny všechny hlavní linie. 
Kromě vyřešení vzájemných vztahů mezi jednotlivými rody jsme ze získaných dat dále 
zjistili, že poslední společný předek archaméb již měl jak ε-proteobakteriální NIF systém, tak 




Z našich dat vyplývá, že rod Rhizomastix, který tvoří čeleď Rhizomastixidae, je 
monofyletický a rozpadá se na volně žijící a endobiotickou linii. Původně jsme se na základě 
našich výsledků domnívali, že je tato čeleď blízce příbuzná rodu Entamoeba, ale multigenová 
analýza založená na sedmi genech (aktin, α-tubulin, β-tubulin, EF1α, EF2, HSP70, HSP90) 
tuto hypotézu vyvrátila. Ukázalo se, že rod Rhizomastix je ve skutečnosti sesterský  čeledi 
Mastigamoebidae, která zahrnuje především volně žijící druhy. Jeho buňky mají navíc 
unikátní ultrastrukturu, která představuje nový typ cytoskeletární organizace u archaméb. 
Jedná se především o přítomnost tzv. rhizostylu, který je pravděpodobně modifikací 
mikrotubulárního koše ostatních bičíkatých archaméb. Ultrastruktura R. elongata izolovaného 
ze septiku je dokonce ještě komplexnější než u volně žijícího R. libera.  
 Skupina Mastigamoebidae se na fylogenetických stromech člení na dvě linie 
Mastigamoebidae A a Mastigamoebidae B, což je podpořeno také odlišnými znaky, které jsou 
pro jednolivé skupiny charaktristické. Mastigamoebidae A zahrnují morfologicky více 
variabilní a obecně větší druhy a mikrotubuly, které vytváří konus, vystupují po stranách celé 
délky bazálního tělíska. Na druhou stranu zástupci skupiny Mastigamoebidae B mají menší 
a uniformnější buňky a mikrotubuly koše vychází podélně z báze bazálního tělíska. 
Z multigenové analýzy vyplývá, že až na výjimky parazitická skupina Entamoebidae 
představuje hlubohou linii archaméb, která je sesterská kupině Pelobiontida (původní 
pelobionti), nyní tvořené čeleděmi Pelomyxidae, Rhizomastixidae a Mastigamoebidae. 
Čeleď Pelomyxidae sestává z rodů Mastigella a Pelomyxa, přičemž první jmenovaný 
je parafyletický. Na společnou evoluční historii ukazují také některé morfologické znaky, 
které oba dva výše zmíně é rody sdílí. Jedná se např. o tvar buňky, pomalý pohyb bičíku, 
počet jader, uspořádání heterochromatinu v jádře nebo přítomnost endosymbiotických 
prokaryot v buňce. 
Na základě našich dat lze říci, že parazitismus se u archaméb objevil v evoluci 
nejméně třikrát nezávisle na sobě, a to u posledního společného předka čeledi Entamoebidae, 
v čeledi Mastigamoebidae B u posledního společného předka rodů Iodamoeba a Endolimax 
a v rámci rodu Rhizomastix. Tato hypotéza je ale podmíněna předpokladem, že volně žijící 
druhy archaméb sekundárně eopustily endobiotický způsob života.  Navíc stále neznáme 
fylogenetickou pozici parazitického rodu Endamoeba a druhů Tricholimax hylae 
a Mastigamoea bovis, které můžou spadat mezi výše jmenované parazitické linie nebo 
přestavovat další nezávislé parazitické taxony. Doposud e nepodařilo získat žádná 
molekulární data ani z rodu Mastigina. 
 
